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Resumen y Abstract 
i 
Resumen 
Las dos enfermedades más importantes del cultivo de la papa en Colombia son la 
sarna polvosa y la gota, producidas por los patógenos Spongospora subterranean f. sp. 
subterranea y Phytophthora infestans, respectivamente. Para estas enfermedades, el 
mejoramiento genético es una de las principales estrategias para su manejo. Se sabe 
que en Solanum phureja existen niveles diferenciales de respuesta de resistencia y/o 
susceptibilidad a la sarna polvosa y la gota de la papa. El objetivo de este estudio 
consistió en estimar la heredabilidad de la característica de resistencia a sarna polvosa y 
gota de la papa  en una población de papa criolla y establecer si la resistencia a ambas 
enfermedades está correlacionada, con el fin de realizar una selección combinada de los 
mejores materiales. En dos localidades del municipio de La Unión, se evaluó la severidad 
de la sarna polvosa en raíces y en el caso de gota en hojas, usando escalas 
diagramáticas. La heredabilidad depende de la población en estudio y de la unidad de 
selección que se utilice. Así, la heredabilidad se evaluó bajo los métodos de selección 
entre familias, entre y dentro de familias, masal estratificada y masal simple. Para el caso 
de sarna polvosa no se presentaron diferencias estadísticamente significativas entre las 
heredabilidades obtenidas para los diferentes métodos de selección, ni entre las 
localidades, variando la estimación de la heredabilidad entre 0.29 y 0.11. Por su parte 
para la resistencia a gota no se presentaron diferencias estadísticamente significativas 
entre las heredabilidad obtenidas para los diferentes métodos de selección, pero si entre 
las localidades, así en la vereda La Cabaña la estimación de la heredabilidad varió entre 
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0.35 a 0.54 y en la vereda San Juan la estimación de la heredabilidad varió entre 0.05 a 
0.08. No se presentó correlación fenotípica, familiar y/o individual para la característica 
de resistencia entre ambas enfermedades. La estrategia de niveles independientes de 
selección permitió encontrar en la población los genotipos con mejor para resistencia S. 
subterranean f. sp. subterranea y P. infestans. 
Palabras clave: Sarna polvosa, gota de la papa, papa criolla, Familias de medios 
hermanos, Mejoramiento genético papa, Selección combinada, Niveles independientes 
de selección. 
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Abstract 
Powdery scab and late blight are the most important and destructive diseases in potato in 
Colombia. These diseases are caused by the pathogens Spongospora subterranea f. sp. 
subterranea and Phytophthora infestans. Plant resistant breeding is an important tool for 
an integrated disease management for both pathogens. In Solanum phureja species 
resistance genes for Powdery scab and late blight are found. The objective of this study 
was to determinee the resistance heritability to S.subterranea f. sp. subterranea and P. 
infestans and to establish whether the resistance of both diseases is correlated to perform 
a combined selection of the best materials in a Solanum phureja population. This 
research took place in two farms near to La Unión (Antioquia, Colombia). The plants were 
evaluated for severity of the powdery scab in roots and severity of the late blight in leaves, 
using a diagrammatic scale. The heritability depended on the population and unit 
selection used. Heritability was tested with different methods, between families, within 
families and using, stratified mass and simple mass selection. For Spongospora 
subterranea f. sp. subterranea case there were not statistically significant differences 
among the heritability from the different selection methods or the different locations, the 
estimates of the heritability were between 0.29 and 0.11. For P. infestans no statistically 
significant differences among the heritability from the different selection methods were 
found, but there were significant differences between the different locations. The 
estimates of the heritability for La Cabaña were between 0.35 and 0.54 and, for San Juan 
between 0.05 and 0.08. There wasn´t phenotypic, familiar or individual correlation for the 
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resistance characteristic between the two diseases. Independent levels strategy allowed 
finding the best genotypes with resistance to S. subterranean f. sp. subterranea and P. 
infestans. 
Key words: Powdery scab, Late blight, Yellow creole potato, Half- sib families, 
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La papa es considerada un especie con un gran valor alimenticio, esto gracias a 
la calidad de su proteína, además de ser rica en carbohidratos, potasio, vitamina C, junto 
con otras vitaminas y minerales en menor proporción (Ministerio de Agricultura, 2005). 
Para el año 2007 los cinco países que se reportan como mayores productores a nivel 
mundial de este tubérculo fueron: China, Federación de Rusia, India, Estados Unidos y 
Ucrania, en este mismo año se reporta que las áreas con mayor producción mundial son 
Asia y Europa con un 80% de la producción mundial. Perú se ubica como el principal 
productor de América Latina y Colombia aparece en el cuarto lugar con 110000 ha 
sembradas, en las cuales se reporta una producción de 1900000 toneladas, para un 
rendimiento de 17,3 t/ha (FAO, 2008). 
La papa es un producto agrícola de consumo masivo para la población 
colombiana. El consumo de papa en el país se encuentra hoy alrededor de 71 
kg/persona/año. Su producción total disponible se destina básicamente a dos usos: el 
consumo en fresco (80 a 92%) y la industria (7 a 8%) (Díaz et al., 2003). La producción 
se distribuye en cerca de 14 departamentos, siendo los principales productores 
Cundinamarca (42%), Boyacá (23%), Nariño (14%) y Antioquia (8,8%) (Observatorio de 





Entre las especies de papa que más se cultivan en Colombia, la papa criolla 
ocupa un lugar importante, produciéndose a nivel nacional en los departamentos de 
Nariño, Cundinamarca, Boyacá y en menor proporción en Antioquia, Santander y Norte 
de Santander. Es un cultivo de pequeñas extensiones, de economía campesina y 
tecnología baja (Jaramillo y Botero, 2007).  
La papa criolla posee gran aceptación por los consumidores debido a las 
características organolépticas y nutricionales del tubérculo. En los programas de 
mejoramiento genético, esta especie diploide, es bastante utilizada como puente en la 
transferencia de genes de interés entre las diferentes especies de papa. Desde 1998 el 
Programa de Mejoramiento Genético de la Universidad Nacional de Colombia viene 
trabajando en el mejoramiento de diploides con el fin de buscar genotipos más redondos, 
con mayor dormancia, aptos para el consumo en fresco o para procesamiento industrial, 
rendimiento y resistencia a enfermedades (Rodríguez et al., 2009), entre las que se 
encuentran Spongospora subterranea f. sp. subterranea y Phytophthora  infestans 
(Restrepo et al., 2009). 
Debido a que el cultivo de la papa es de gran importancia para Colombia se 
amerita todos los esfuerzos encaminados a entender la biología y el control del 
patógenos tales como S. subterranea f.sp subterranea una enfermedad que se viene 
afectando las plantaciones de manera creciente y P. infestans agente causal de la 
principal enfermedad de este cultivo conocida como la gota o tizón tardío (Jaramillo, 
2003). Desde el punto de vista de mejoramiento genético; es necesario buscar, 
seleccionar y aislar grupos de individuos genéticamente mejores de las poblaciones 
originales; con el fin de ir sumando los genes que permitan la resistencia al patógeno en 




El objetivo de esta investigación fue estimar en una población de S. phureja y en 
condiciones de campo, la heredabilidad de la característica de resistencia a S. 
subterranea f. sp. subterranea en raíces y a P. infestans en follaje, con el fin de favorecer 
el desarrollo de la selección combinada de genotipos en el programa de Mejoramiento 







Evaluar la heredabilidad y realizar la selección combinada en una población de S. 
phureja Juz et Buk por resistencia a Spongospora subterranea (Wallr) Lagerh f. sp. 
subterranea Tomlinson y Phytophthora infestans (Mont) de Bary 
Objetivos específicos 
Evaluar la heredabilidad de la respuesta de resistencia a S. subterranea f. sp. 
subterranea en un población de S. phureja. 
Evaluar la heredabilidad de la respuesta de resistencia a P. infestans en una 
población de S. phureja. 
Determinar la respuesta correlacionada que se presenta en una población de S. phureja 





1 Evaluación de la heredabilidad de la 
resistencia a Spongospora subterranea 
(Wallr) Lagerh f. sp. subterranea Tomlinson 
en una población de Solanum phureja Juz et 
Buk  
1.1 Resumen 
La sarna polvosa de la papa causada por el patógeno Spongospora subterranea 
(Wallr) Lagerh f. sp. subterranea Tomlinson es una de las enfermedades más limitantes 
del cultivo de papa. El mejoramiento genético se presenta como un componente 
importante del manejo integrado del patógeno. El objetivo de este estudio consistió en 
estimar la heredabilidad de la resistencia a sarna polvosa en una población de Solanum 
phureja a través de 49 familias de medios hermanos. Ésta investigación se desarrolló en 
dos veredas del municipio de la Unión (Antioquia), en la cual, se evaluó la incidencia y la 
severidad de la enfermedad en raíces, utilizando una escala diagramática de severidad. 
La heredabilidad depende de la población en estudio y de la unidad de selección que se 
utilice. Así, la heredabilidad se evaluó bajo los métodos de selección entre familias, entre 
y dentro de familias, masal estratificada y masal simple. No se presentaron diferencias 
estadísticamente significativas entre las heredabilidad obtenidas para los diferentes 
métodos de selección, ni entre las localidades, variando la estimación de la heredabilidad 
entre 0.29 y 0.11. 
Evaluación de la heredabilidad y selección combinada en una población de Solanum 
phureja Juz et Buk por su resistencia a Spongospora subterranea (Wallr) Langerh f. sp. 




Palabras claves: Sarna polvosa, Papa criolla, Familias de medios hermanos, 
Mejoramiento Genético de papa, Dependencia Espacial. 
1.2 Introducción 
Para Colombia la papa criolla S. phureja es uno de los recursos genéticos de 
mayor importancia, esto si se considera su alto valor nutricional, cualidades culinarias, 
economía y su alto potencial de exportación como producto exótico (Porras, 2000); 
cuenta con un buen cruzamiento con otros cultivares de papa debido a su naturaleza 
silvestre (Burgos et al., 2009) y es utilizada en los programas de mejoramiento genético 
como un puente para transferir caracteres de resistencia (Evers et al., 2006). Es una 
planta que se ha caracterizado por la adaptación a días cortos, y por ser una especie 
diploide (2n=2x=24), además de tener poco tiempo de dormancia del tubérculo (Ghislain 
et al., 2006). Para el año 2007 Colombia es reportado como país como el principal 
productor de papa criolla en el mundo, con cerca de 150.000 toneladas por año que 
representan del 10 al 12% de la papa cultivada en el país, con una área de siembra de 
25.000 hectáreas aproximadamente (Diazgranados y Chaparro, 2007) y para el año 
2008, se reportó que en el país se establecieron 138.315 ha de papa de las cuales el 6% 
del área estaba sembrado en papa criolla (Rodríguez et al., 2009) 
En Colombia se ha venido presentando con mucha agresividad en las diferentes 
zonas paperas una enfermedad denominada sarna polvosa de la papa, la cual se ha 
observado afectando tubérculos y raíces de las variedades DIACOL Capiro, Parda 
Pastusa, ICA-Puracé y criollas de la especie S. phureja (Jaramillo et al., 2003). La sarna 
es producida por Spongospora subterranea f. sp. subterranea un parasito intracelular que 
produce plasmodios que infectan tanto el sistema radical de la planta de papa así como 
los tubérculo; además el patógeno puede ser un vector del virus mop- top (PMTV) el cual 
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reduce significativamente el crecimiento de las plantas e induce a que se produzca en 
ella una necrosis interna (Qu y Christ ,2006). 
Esta enfermedad limita la calidad de cultivos de papa en muchas áreas templadas 
(Falloon et al., 2003) y en las zonas tropicales del Centro y Sur América (Torres et al., 
1995). De igual forma, se ha encontrado en todos los tipos de suelos, pero se ha 
observado mayor severidad en suelos arenosos o suelos que cuentan con altos 
contenidos de materia orgánica (Van de Haar, 2000).   
Cuando S. subterranea f. sp. subterranea afecta el sistema radical de las plantas 
de papa se da el necrosamiento del tejido además de deformaciones, por lo que se 
presume que posiblemente la acción del patógeno lleva a la reducción de la absorción de 
nutrientes y de agua y se afecte la traslocación de fotoasimilados hacia el tubérculo, de 
tal manera que se reduce en gran medida el peso del tubérculo y por tanto el rendimiento 
del cultivo (Nitzan et al., 2008). 
La sarna polvosa de la papa una vez establecida en un cultivo es difícil controlarla 
por la longevidad de las zoosporas agrupadas en una estructura de resistencia 
denominada quistosoro, el cual pueden sobrevivir viable en el suelo por períodos de 
hasta 10 años (Merz et al., 2004). Se han implementado algunas estrategias de manejo 
de la enfermedad tales como, la aplicación de altas cantidades de carbonato de calcio, 
uso del mertek, la esterilización del terreno con yodo (entre otras técnicas de control 
químico) y la rotación de cultivos las cuales han presentado resultados poco 
esperanzadores, cuando los cultivares son susceptibles a la enfermedad (Qu y Christ, 
2004). 
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La resistencia del hospedero es quizá la estrategia más eficiente para evitar la 
propagación y acumulación de la enfermedad en el campo (Merz et al., 2004); aunque 
poco se sabe sobre la genética básica de resistencia a esta enfermedad (Nitzan et al., 
2010). Es por esta razón que se ha planteado el mejoramiento genético como una 
alternativa a nivel mundial para el manejo de esta enfermedad; los trabajos pioneros se 
han realizado en Australia y Bolivia (Torres et al., 1995., Falloon et al., 2003., Qu y Christ, 
2006). 
Uno de los trabajos pioneros de mejoramiento genético por resistencia a S 
subterranea es el desarrollado por Torres et al. (1995) evaluando la característica de 
resistencia a sarna polvosa en 467 genotipos de papa, donde encontraron 17 genotipos 
resistentes y 33 moderadamente resistentes, por lo menos durante dos ciclos de cultivo. 
Lees (2000) evaluó ocho variedades de papa, en campos altamente infectados 
para determinar el grado de severidad de la enfermedad en la superficie afectada del 
tubérculo, con una escala de 1 a 9, encontrando gran variación de un año al otro; las 
variaciones fueron atribuidas a las condiciones climáticas y posiblemente la distribución 
en focos del patógeno en el suelo, razón por la cual se recomienda hacer evaluaciones 
por varios años, para lograr resultados confiables.  
En estudios realizados por Falloon et al. (2003) determinando la susceptibilidad a 
S. subterranea f. sp. subterranea de 99 cultivares del papa (Solanum tuberosum L.) y 13 
líneas mejoradas, los cultivares y líneas fueron categorizadas como: muy resistentes 
21%, moderadamente resistentes 28%, moderadamente susceptibles 33% o muy 
susceptibles 19 %.  
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Por otro lado, en el caso de papa, se considera que la herencia de la 
característica de resistencia a sarna polvosa es de  tipo poligénica (Nitzan et al., 2008, 
Merz y Falloon, 2009); algunos autores sostienen que en el caso de de S. subterranea f. 
sp. subterranea (Wastie, 1991., Baldwin et al., 2008); además se considera que  la 
característica de resistencia a sarna polvosa en papa, es un carácter fácilmente 
heredable y bastante estable (Nitzan et al., 2010). 
El objetivo de este estudio fue estimar la heredabilidad de la característica de 
resistencia a sarna polvosa en una población de papa criolla, mediante la evaluación de 
49 familias de medios hermanos obtenidas bajo un sistema de libre polinización. 
1.3 Materiales y métodos 
1.3.1 Localización 
La obtención de la semilla verdadera de papa y la obtención de los minitubérculos 
se desarrolló en el Centro Agropecuario ―Paysandú‖, de La Universidad Nacional de 
Colombia, Sede Medellín, localizado en el corregimiento de Santa Elena, municipio de 
Medellín (Antioquia, Colombia), el cual se encuentra ubicado a una altura de 2.550 
msnm, con una temperatura media de 14°C y una precipitación promedio anual de 2.000 
mm  
La evaluación genética de la resistencia en campo se desarrollo en el municipio 
de la Unión, Veredas La Cabaña (2512 msmn) y San Juan (2530 msnm) en fincas de 
agricultores, con registro reciente de alta severidad de la enfermedad. El municipio de la 
Unión presenta una temperatura promedio de 14 ºC y una humedad relativa promedio de 
87%. 
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1.3.2 Material vegetal  
Se tomaron 49 genotipos no emparentados de papa criolla con los cuales se 
construyó una población conformada por familias de medios hermanos, donde la semilla 
sexual de papa (TPS, True Potato Seed) se obtuvo a partir polinizaciones abiertas. La 
metodología para la extracción, lavado y almacenamiento de la semilla se hizo siguiendo 
las recomendaciones establecidas por El Centro Internacional de la Papa (CIP, 2010). A 
partir de TPS se obtuvo semilla prebásica de las 49 familias con la cual se realizaron las 
evaluaciones en fincas de agricultores. 
1.3.3 Evaluaciones  
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Figura 1. Evaluación de S. subterranea f. sp. subterranea en raíces de S. phureja. A. Ensayo 
con el 60% de la floración, listo para la evaluación de raíz. B. Evaluación de la presencia de 
la enfermedad en campo. C. Planta evaluada y con presencia de agallas producidas por  S. 
subterranea f. sp. subterranea. D. Raíces sin presencia de la enfermedad para evaluación 
en laboratorio.  
Cuando las parcelas alcanzaron el 60% de la floración total (Figura 1) se realizó la 
evaluación del daño producido por la sarna polvosa en raíces utilizando la escala 
diagramática propuesta por Álvarez et al. (2001) y modificada por González et al. (2009) 
(Figura 2). 
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Figura 2. Escala de evaluación para la severidad sarna polvosa en raíces. Tomado de 
Álvarez et al. (2001). modificada por González et al. (2009) 
Luego, las plantas que resultaron asintomáticas, según la evaluación visual en 
campo, se evaluaron en el laboratorio para la detectar la presencia o ausencia del 
patógeno (Figura 1D), observando al microscopio segmentos de raíz y con pruebas 
moleculares usando PCR.  
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El material para evaluar al microscopio fue lavado con agua corriente para 
eliminar restos de suelo y posteriormente se sumergió en una solución de azul de tripano 
al 0,05% y se colocó durante 10 minutos al baño maría. Una vez realizada la tinción se 
montaron las placas (Figura 3) y se realizaron observaciones bajo microscopio de luz. 
 
Figura 3. Placas para observar al microscopio, después de la tinción del tejido de raíz de S. 
phureja con azul de tripano. 
Las prueba de PCR múltiple se utilizaron para detectar la presencia de S. 
subterranea f. sp. subterranea en plantas asintomáticas  en las cuales no se encontró 
estructuras del patógeno observando al microscopio, con el fin de determinar por esta 
otra metodología molecular la presencia o ausencia del patógeno en la raíz.  
Se hizo la extracción de ADN de raíces siguiendo la metodología del CTAB 
propuesta por Doyle y Doyle (1990), la cual consistió en un utilizar un buffer de extracción 
(700 mM NaCl; 50 mM Tris HCl pH 8.0; 10 mM EDTA; 2% P/V de CTAB y 1% 
mercaptoetanol). Posterior se realizó el lavado de la fase orgánica con fenol:cloroformo y 
la precipitación de los ácidos nucleicos con dos volúmenes de alcohol absoluto y Acetato 
de Sodio 3M.Finalmente el pellet generado es disuelto en agua destilada estéril.  
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La PCR se realizó utilizando dos pares de primer específicos (ambos amplían la 
región ITS del ADNr), Spo8 (5’CTG GGT GCG ATT GTC TGT TG 3’) y Spo9 (5’ CAC 
GCC AAT GGT TAG AGA CG 3’) diseñados por Bulman y Marshall (1998), para 
amplificar la región de DNAr de 390pb y los primer SsF (5´ GTC GGT TCT ACC GGC 
AGA CC 3´) y SsR (5´ GCA CGC CAA TGG TTA GAG ACG 3´) diseñados por Qu et al. 
(2006) para amplificar una región del DNAr de 434 pb. Las reacciones de PCR incluirán 
0.5 µM de cada primer, 1 U de Taq DNA polimerasa recombinante (Fermentas, Vilnius, 
Lithuania), 0.2 mM de cada dNTP, 1X de buffer de enzima (100 mM Tris-HCl (pH 8.8), 
1.8 mM MgCl2, 1 μL de DNA y un volumen total de 25 µL. Las reacciones de PCR 
incluyeron 0,5 µM de cada primer, 1 U de Taq DNA polimerasa recombinante 
(Fermentas, Vilnius, Lithuania)., 0.2 mM de cada dNTP., 1X de buffer de enzima (100 mM 
Tris-HCl (pH 8.8), 1.8 mM MgCl2., 1 μL de DNA y un volumen total de 25 µL. Las 
amplificaciones se realizaron en un termociclador T3 (Biometra, Alemania) con una 
desnaturalización inicial a 98°C por 3 min, seguida por 40 ciclos de 94°C por 0.5 min, 
57°C por 30 seg, 72° C por 1 min y un período final de extensión a 72 °C por 10 min. 
Luego de la amplificación, se tomaron 5 µL de los productos de reacción y se separaron 
por electroforesis en gel de agarosa al 1.5%., adicionando con 5 µL de EZ VISION (10 
mg mL-1). La visualización de las bandas se realizó bajo luz ultravioleta utilizando el 
sistema digital de análisis Bio Doc Analyze (Biometra). 
1.3.4 Conteo de quistosoros en el suelo 
Con el fin de evaluar la presencia del patógeno en los suelos utilizados, se realizó 
un muestreo de suelo en campo tomando varias muestras por surco y luego 
mezclándolas para obtener una muestra homogénea por repetición. Las muestras fueron 
secadas y posteriormente tamizado para hacer los conteos. Se tomaron 0,01 del suelo 
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contenido  en el tamiz de 25 micras (Figura 4), esta muestra fue suspendida en 1mL de 
agua destilada y se efectuó el recuento de formas resistentes por medio de la cámara de 
Neubauer.  
 
Figura 4. Suelo tamizado para hacer el conteo de quistosoros, la flecha muestra el tamiz de 
25 micras de donde se toma la muestra para evaluación en cámara de Neubauer. 
1.3.5 Análisis de dependencia espacial 
Con el fin de determinar la distribución del inóculo en el suelo, se evaluó la 
dependencia espacial de la severidad de la enfermedad en las plantas testigo 
susceptibles distribuidas en todo el terreno, verificando el ajuste del semivariograma de 
esta variable a los modelos geoestadísticos de Matern, Exponencial, Esférico, Gausiano 
y Nugget puro, mediante el criterio de la mínima suma de cuadrados del residuo (RSS). 
Adicionalmente se calculo el índice de dependencia espacial propuesto por Cambardella  






Donde: IDE es el índice de dependencia espacial, N y S corresponden a Nugget 
Sill respectivamente. 
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1.3.6 Diseño experimental 
Para realizar la parte experimental se utilizó un diseño en Látice desbalanceado 
7x7, con dos repeticiones; la unidad experimental fue constituida por familias con 5 
hermanos medios y delimitada por plantas de la variedad de papa Criolla Colombia la 
cual es bien conocida por su alta susceptibilidad a S. subterranea f. sp. subterranea. La 
distancia entre surcos fue de 1,0 m, y entre sitios de 0,3 m.  
1.3.7 Análisis estadístico  
Para el análisis estadístico se consideró la variable severidad de la enfermedad 
para lo cual se tomó el valor de la marca de clase de las seis categorías de la escala 
diagramática utilizada. Asimismo, se incluyeron cuatro subcategorias más con los 
siguientes valores: 1) 0% sin presencia de síntomas o estructuras del patógeno 
observable al microscopio o PCR y; 2) 0.1% de severidad si se detecta presencia del 
patógeno a través de PCR; 3) 0.25% de severidad cuando se observan al microscopio 
plasmodios o zoosporangios en la raíces evaluadas; y 4) 1 % de severidad si se 
observaban quistosoros en la observación al microscopio. 
En cada localidad, para la obtención de los componentes de varianza que 
permiten calcular la heredabilidad de la característica de resistencia a S. subterranea f. 
sp. subterranea, se utilizó un modelo genético aditivo lineal univariado (Sorensen y 
Gianola, 2002). El modelo asumido fue el siguiente:  
ebzhzfz1y 321  μ  
 
donde: y es el vector de observaciones de tamaño n de la variable incidencia de la 
enfermedad. 
 
es la media general de la incidencia de la enfermedad; f es el vector de 
efectos genéticos de las familias; h es el vector de efectos genéticos de hermanos 
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medios b es un vector de efectos ambientales asociado a los bloques incompletos. Las 
matrices de incidencia  Z localizan el valor de los efectos correspondiente a cada dato 
observado. 
Para este modelo se asume que los vectores f, h, b y e se distribuyen normal con 






bI  y 
2
eI . Para la estimación de los parámetros se 
utilizó la metodología de estimación Bayesiana, obteniendo como estimativa la mediana 
de la distribución a posteriori, que es aquel valor que minimiza el riego de bayes bajo la 
función de pérdida absoluta. Para todos los parámetros se utilizaron distribuciones a 
priori no informativas (Sorensen y Gianola, 2002). Para el análisis de los datos se utilizó 
el programa R (2011) con el paquete MCMCglmm (2010), el cual implementa el algoritmo 
de GIBBS para ser usado en este tipo de modelos. Se obtuvo una cadena de Markov de 
1.030.000 de la distribución a posteriori conjunta de cada parámetro, considerando las 
primeras 10.000 iteraciones como período de burn-in,  y para la obtención de los valores 
de las distribuciones marginales de cada parámetro se consideró tomar una muestra de 
cada 10 generadas.  
Asimismo, con base en los valores obtenidos en la cadena de Markov, se estimó 
la heredabilidad de la característica. La heredabilidad depende de la población en estudio 
y de la unidad de selección que se utilice, calculándose como el cociente entre la 
varianza aditiva entre unidades de selección y la varianza fenotípica entre unidades de 
selección (Cruz y Carneiro, 2003). Así, la heredabilidad se evaluó bajo los métodos de 
selección entre familias, entre y dentro de familias, masal estratificada y masal simple 
(Tabla 1) 
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Tabla 1. Estimación de las varianzas aditiva y fenotípica por unidad de selección, 
dependiendo del método de mejoramiento. 
Método de Selección Variancia aditiva por 
unidad de seleeeción 
Varianza fenotípica por 
unidad de seleeeción 
Entre familias 2ˆ







ehf    
Entre y dentro de familias 2ˆ3 f  
2ˆ
e  
Masal estratificada 2ˆ4 f  
222 ˆˆˆ
ehf    
Masal simple 2ˆ4 f  
2222 ˆˆˆˆ
ehfb    
Se calculó la ganancia genética esperada para cada método de mejoramiento 
mediante la expresión: 
phi ̂Esperada Ganancia
2   
donde i es la intensidad de selección y depende de la proporción de la población a ser 
parte del grupo de los genotipos seleccionados y de los valores fenotípicos 
correspondientes a una distribución normal, h2 es la heredabilidad en sentido estrecho 
dependiendo del método de selección y p̂  es la desviación estándar fenotípica por 
unidad de selección (Falconer y Mackay, 1996).  
1.4 Resultados y discusión 
El conteo de quistosoros muestra que en ambas localidades se presenta en alta 
capacidad de desarrollo de la enfermedad, presentando un valor promedio de 5,3x106 
quistosoros gr-1 suelo en el ensayo ubicado en la vereda San Juan y 5,2x106 quistosoros 
gr-1 suelo para el ensayo de la vereda de La Cabaña. En el caso de sarna polvosa se 
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sabe que muchos factores ambientales afectan el desarrollo de la enfermedad. En este 
sentido Lees et al. (2008), Nakayama et al. (2007), Van de Graaf et al. (2007), Baldwin et 
al. (2008) observando cuáles factores climáticos afectan el desarrollo de la enfermedad 
producida por S. subterranea f. sp. subterranea; encontraron que la incidencia y la 
severidad de la sarna polvosa en papa está altamente influenciada por la temperatura, 
tipo de suelo y régimen de humedad en el suelo. Además encontraron que los niveles de 
inóculo del suelo no tienen un efecto directo sobre la infección y el desarrollo de la 
enfermedad, ya que con bajas cantidades de inóculo también llegan a producir síntomas 
severos de sarna polvosa si las condiciones climáticas son las apropiadas. 
En cuanto al análisis de dependencia espacial de la severidad de los síntomas de 
la enfermedad en las plantas testigo susceptibles, el modelo geoestadístico seleccionado 
fue el de Nugget puro con un valor de RSS de 0,0002 y 0,0006 para La Cabaña y San 
Juan, respectivamente y  IDE para ambas localidades es igual a 1, mostrando que no hay 
dependencia espacial en el experimento (Tabla 2).  
Tabla 2. Evaluación de dependencia espacial de la severidad se los síntomas producidos 
por S. subterranea f. sp. subterranea en raíces de S. phureja cv Criolla Colombia, en dos 
localidades del municipio de La Unión (Antioquia). γ(h) es la semivarianza, RSS es la suma 
de cuadrados residuales e IDE es el índice de dependencia espacial. 





Nugget Sill γ(h) RSS IDE 
 
Nugget Sill γ(h) RSS IDE 
Matern 0,0022 0,0161 0,0183 0,0053 0,1223 
 
0,0611 0,0407 0,0638 0,0597 0,6003 
Exponencial 0,0022 0,0161 0,0183 0,0053 0,1223 
 
0,0075 0,0563 0,0638 0,0807 0,1176 
Esférico 0,0022 0,0161 0,0183 0,0053 0,1223 
 
0,0075 0,0563 0,0638 0,0807 0,1176 
Gausiano 0,0022 0,0161 0,0183 0,0053 0,1223 
 
0,0075 0,0563 0,0638 0,0807 0,1176 
Nugget 
puro 0,0183 0 0,0183 0,0002 1   0,0638  0 0,0638 0,0006 1 
Carambella et al. (1994) aseguran que cuando los valores IDE son superiores a 
0,75 se presenta baja dependencia espacial en el experimento y cuando los valores son 
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muy cercanos a 1 se puede establecer la no dependencia espacial en el ensayo; en el 
caso de sarna polvosa la no dependencia espacial, es un indicador de que el patógeno 
se está distribuyendo de forma aleatoria en todo el espacio.  
Asimismo, si se tiene en cuenta los valores bajos de la semivarianza encontrados 
en el presente estudio se puede establecer que la distribución de sarna polvosa en los 
lotes seleccionados para los ensayos, además de ser aleatoria desde el punto de vista 
espacial, es bastante homogénea. Todas las plantas del cultivar testigo fueron afectadas 
por la enfermedad, presentando la mayor parte de ella grados de severidad de 5 y 6 en la 
escala, que corresponden aproximadamente a 0.38 y 0.75 del volumen total de raíces 





Figura 5. Histograma de frecuencia para la severidad de la enfermedad en plantas testigo 
de S. phureja cv. Criolla Colombia en las veredas La Cabaña (Figura 5A) y San Juan (Figura 
5B) en el municipio de La Unión Antioquía.  
Ahora observando la respuesta de los clones de las 49 familias de hermanos 
medios se encuentra que en general la población fue mucho menos afectada por la sarna 
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polvosa con relación a los genotipos testigos. Así, un valor máximo de infección del 20% 





Figura 6. Histograma de frecuencia para los individuos de S. phureja donde se muestra 
como es la respuesta a S. subterranea f. sp. subterranea de las familias de la población con 
respecto a un cultivar altamente susceptible en la vereda la Cabaña (Figura 6A) y la vereda 
San Juan (Figura 6B) en el municipio de La Unión Antioquía.  
Cuando se observaron los predictores o valores estimados de severidad de la 
enfermedad a nivel familiar, las familias maternas 80, 3, 142, 2 y 143 son forman el grupo 
de las cinco familias más resistentes, es decir, con menor valor de severidad para la 
vereda La Cabaña. En el ensayo de San Juan, las cinco familias maternas con mayor 
resistencia fueron 4, 31, 142, 3 y 100. Se destaca la familia 3 y 142 cuya progenie fue 
resistente en ambas localidades (Figura 7). 
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Figura 7. Predictores lineales bayesianos (BLP) para el efecto de 49 familias maternas e 
intervalos de alta densidad a posteriori de 90% para la severidad de sarna polvosa en 
raíces en dos localidades del municipio de La Unión para 49 familias de hermanos medios. 
Figura 6A Vereda la Cabaña Figura 6B  Vereda San Juan. 
Los resultados encontrados permiten establecer que la población de hermanos 
medios de S. phureja evaluada contiene genes de resistencia a S. subterranea f. sp. 
subterranea ya que las condiciones del ensayo garantizaron la alta expresión de 
síntomas en el cultivar testigo y se presentó una presión de inóculo del patógeno en 
suelo elevada y homogénea. Esto concuerda con los resultados reportados por Lees 
(2000) quien al evaluar clones de papa de varias especies encontró que los clones de S. 
phureja fueron altamente resistentes a esta enfermedad.  
En cuanto a los parámetros genéticos, la heredabilidad evaluada bajo los cuatro 
sistemas de selección, no presentó diferencias estadísticamente significativas entre las 
heredabilidad obtenidas para los diferentes métodos de selección, ni entre las localidades 
evaluadas, variando la estimación de la heredabilidad entre 0.29 y 0.11 (Tabla 3). Cotes 
et al. (2012), en el municipio de la Unión (Antioquia) realizando la evaluación de la 
severidad de la sarna polvosa en 38 familias de hermanos medios maternos de S. 
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phureja, evaluando 20 hermanos medios por familia y seis localidades, encontraron 
valores de heredabilidad entre 0.72 y 0.37, siendo mayores que los encontrados en la 
presente investigación. Por otro lado, Nitzan et al. (2010) en ensayos utilizando 24 
genotipos de papa S. tuberosum L. evaluados en cuatro ambientes, encontraron una alta 
heredabilidad en sentido amplio (0.76) de la característica de resistencia a sarna polvosa, 
por la cual recomendaron que se usen los materiales con mayor grado de resistentes 
como progenitores en los programas de mejoramiento. 
Tabla 3. Parámetros genéticos estimados e intervalos de alta densidad a posteriori  de 90% 
para la severidad de la sarna polvosa en raíces en dos localidades del municipio de La 
Unión (Antioquia). 
Parámetro 
La Cabaña  San Juan 
 HPD 90%   HPD 90% 
Estimativa Inferior Superior  Estimativa Inferior Superior 
2
Bloque  
0,0007 0,0000 0,0029 
 
0,0003 0,0000 0,0029 
2
Familia  
0,0012 0,0001 0,0029  0,0013 0,0000 0,0035 
2
)(FamiliaHS  
0,0000 0,0000 0,0014 
 
0,0000 0,0000 0,0017 
2
Error  
0,034 0,0299 0,0385  0,0314 0,027 0,0361 
2
Familiarh  
0,257 0,0263 0,4643  0,2863 0,0298 0,5411 
2
/ IndividualFamiliarh  
0,1064 0,01 0,2595  0,1238 0,0101 0,343 
2
tificadaMasalEstrah  
0,1364 0,0128 0,318 
 
0,157 0,0125 0,4108 
2
Masalh  
0,1324 0,0116 0,3125  0,1526 0,0112 0,4046 
Los valores de heredabilidad de la resistencia a sarna polvosa en S. phureja 
encontrados en esta investigación, pueden ser considerados medianos a bajos 
(Poehlman, 2003) independiente del método de selección que se emplee. Así, el efecto 
aditivo de los genes no tienen gran peso en la proporción de la variabilidad que se 
observa entre los genotipos y por tanto otros efectos genéticos o el ambiente están 
actuando en la expresión de la característica.  
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Si se considera este último factor, Borém y Miranda (2007) advierten que cuando 
la variabilidad ambiental es muy alta se hace más difícil la selección de genotipos de 
manera efectiva. Por otro lado Hoyos et al. (2008) anotaron que la severidad del ataque 
producido por sarna polvosa no es homogéneo en el sistema radical pues las 
condiciones ambientales, tipo de suelo y el tipo de clon utilizado influye significativamente 
en esta característica. Lees (2000), Lees (2000a) y Van de Graaf et al. (2007), afirman 
que la severidad de la enfermedad producida por S. subterranea f. sp. subterranea , 
puede cambiar de manera significativa de un año a otro, debido que el desarrollo del 
patógeno depende en gran medida de las condiciones climáticas y posiblemente de la 
distribución en focos del patógeno en el suelo. Esta última afirmación no concuerda con 
los resultados obtenidos en la presente investigación, debido a que los análisis de 
estadística espacial mostraron gran homogenidad del ataque de la enfermedad. 
La falta de correlación genética entre los ambientes es debida a la presencia de la 
interacción genotipo por ambiente y es una de las forma de medir su magnitud (Falconer 
y Macker, 1996). La correlación genética de la característica de severidad de sarna 
polvosa entre las localidades de La Cabaña y San Juan es baja (Figura 8) evidenciando 
que hay una alta interacción genotipo por ambiente, en la expresión de la resistencia, es 
decir, puede ser que la expresión de los genes en un ambiente sea diferente a la 
presentada en otro ambiente, o que genes diferentes se expresan en cada ambiente. En 
ese sentido Sousa et al. (2003) indican que cuando un coeficiente de correlación 
genético es bajo entre dos localidades indicaría que los mismos genes (o genes 
similares) no están condicionando la característica en estudio en estos dos ambientes.  
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Figura 8 Correlación genética para la respuesta de resistencia a la sarna polvosa en dos 
localidades del municipio de La Unión (Antioquia).  
No se presentan diferencias estadísticamente significativas entres las ganancias 
genéticas esperadas para los cuatro métodos de selección evaluados (Figura 9). Sin 
embargo, es de tener en cuenta que para los métodos de selección entre familias y, entre 
y dentro de familias se requieren dos ciclos de cultivo en la selección de los individuos 
que participan genéticamente en la construcción del siguiente ciclo de selección, 
colocando a estos métodos en desventaja frente a los demás métodos de selección 
evaluados. Así, la selección masal indivual o estratificada son mejores alternativas para 
enfrentar el mejoramiento genético de la característica basados en métodos de selección. 
En ambas localidades si realizamos una presión de selección del 20% de los 
individuos con menor grado de severidad, se estaría avanzando aproximadamente en 5 
puntos porcentuales en el grado de resistencia a sarna polvosa. 
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Figura 9. Ganancias genéticas esperadas en la población de S. phureja  para los diferentes 
métodos de selección, para la respuesta de resistencia a S. subterranea f. sp. subterranea.  
A. Ganancia genética esperada si los diferentes métodos de selección se realiza en la 
vereda La Cabaña. B. Ganancia genética esperada si los diferentes métodos de selección 
se realiza en la vereda San Juan municipio de la Unión Antioquia 
En este sentido Pierce (2010) y Soomro et al. (2010) establecen que cuando no 
hay respuesta a la selección no se produce avances genéticos importantes dentro del 
programa de mejoramiento por los métodos de selección y por tanto es difícil predecir el 
comportamiento de los padres que se están utilizando en el programa.  
La prueba molecular de PCR, permitió detectar la presencia del patógeno en 12 
de las 148 muestras evaluadas, es decir en el 8% de las muestras resultaron positivas en 
las cuales no se encontraron síntomas en raíces ni se observaron estructuras del 
patógeno al microscopio. Ninguno de los materiales evaluados amplificó con los dos 
pares de primers (Figura 10). 
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Figura 10. Amplificaciones de PCR para S. subterranea f. sp. subterranea en genotipos de 
S. phureja que se observaron asintomáticos en campo y en laboratorio. Parte A: Pozo 1 
marcador molecular, Pozos 3, 5, 7 y 13. Controles negativos, pozos 8 y 14 Controles 
positivos (genotipos 73 con agallas); amplificaciones con el primer SSFy SSR: pozo 2 
genotipo 14, pozo 6 genotipo 31, pozo 15 genotipo 12, pozo 16 genotipo 15. Amplificaciones 
con el primer Sp8: pozo 4 genotipo 1, pozo 9 genotipo 31, pozo 10, pozo 11 genotipo 36, 
pozo 12 genotipo 37. Parte B: Pozo 1 marcador molecular, Pozo 6 Control negativo, Pozo 5 
Control positivo (genotipos 73 con agallas); amplificaciones con el primer SSFy SSR: pozo 
2 genotipo 17, pozo 3 genotipo 21, pozo 4 genotipo 41.  
Nakayama et al. (2007) usaron ésta técnica molecular para detectar la presencia 
de S. subterranea f. sp. subterranea en raíces y tubérculos asintomáticos de papa y en 
suelo, ellos afirmaron que la técnica de PCR es altamente especifica y sensible y 
produce resultados pocas horas después de que las plantas están en presencia del 
patógeno. 
Ward et al. (2004), reconocen la sensibilidad en la detección de S. subterranea f. 
sp. subterranea en tubérculo, raíces, suelo y agua, mediante  las metodologías de PCR 
convencional y PCR en tiempo real, más sin embargo establecen que estas técnicas 
resultan poco prácticas cuando se desea evaluar gran número de muestras, dificultad 






2 Evaluación de la heredabilidad de la 
resistencia a Phytophthora infestans 
(Mont) de Bary en una población de 
Solanum phureja Juz et Buk 
2.1 Resumen 
El tizón tardío o gota de la papa como se le denomina comúnmente a la 
enfermedad producido por el patógeno Phytophthora infestans, es la enfermedad más 
limitante del cultivo. A nivel mundial se sabe que el mejoramiento genético, con la 
obtención de variedades resistentes es un componente importante del manejo integrado 
del patógeno y en la especie Solanum phureja se han encontrado genes de resistencia a 
la enfermedad. El objetivo de este estudio fue estimar la heredabilidad de la resistencia a 
gota de la papa en una población de S. phureja. Esta investigación se desarrollo en dos 
localidades del municipio de La Unión, en la cual se evaluó la severidad de la 
enfermedad utilizando una escala diagramática de severidad para hojas. La 
heredabilidad depende de la población en estudio y de la unidad de selección que se 
utilice. Así, la heredabilidad se evaluó bajo los métodos de selección entre familias, entre 
y dentro de familias, masal estratificada y masal simple. No se presentaron diferencias 
estadísticamente significativas entre las heredabilidad obtenidas para los diferentes 
métodos de selección, pero si entre las localidades, así en la vereda La Cabaña la 
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estimación de la heredabilidad varió entre 0.35 a 0.54 y en la vereda San Juan la 
estimación de la heredabilidad vario entre 0.05 a 0.08. 
Palabras claves: Gota o tizón tardío de la papa, Papa criolla, Familia de medios 
hermanos, Mejoramiento Genético de papa. 
2.2 Introducción 
La papa como producto alimenticio ocupa el cuarto lugar en el mundo, después 
de trigo, maíz y arroz. Para el 2006 se produjeron 314 millones de toneladas de papa 
fresca en el mundo, un poco más de la mitad de producción (159 millones de toneladas) 
se centró en los países pobres del mundo en los continentes de Asia, África y América 
Latina (FAO, 2008), donde la papa es la principal fuente de carbohidratos de la dieta 
alimenticia; además que al ingerir los tubérculos se asimila proteínas, vitamina C, B6, y 
B1, minerales como fosforo, potasio, calcio, magnesio y los micronutrientes hierro y zinc 
(Bradshaw y Ramsay, 2009). 
La papa es un producto agrícola de consumo masivo para la población 
colombiana, especialmente en los estratos con menores ingresos. El consumo de papa 
en el país se encuentra alrededor de 71 kg/persona/año. Su producción total disponible 
se destina básicamente a dos usos: el consumo en fresco (80 a 92%) y la industria (7 a 
8%) (Díaz et al., 2003). 
En Colombia  Solanum phureja es conocida como papa criolla y es producida a 
nivel nacional en los departamentos del Nariño, Cundinamarca, Boyacá y en menor 
proporción en Antioquia, Santander y Norte de Santander. Es un cultivo de pequeñas 
extensiones, de economía campesina y tecnología baja (Jaramillo y Botero, 2007). En el 
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2008 en el país se establecieron  138.315 ha de las cuales el 6% del área estaba 
sembrado en papa criolla (Rodríguez et al., 2009). 
La producción de papa es afectada por diversidad de enfermedades y plagas, 
Gabriel et al. (2007)  reporta para el cultivo 25 virus, 38 hongos, 6 bacterias, 2 
micoplasmas y un viroide; además de 68 especies de nematodos, y 128 insectos plaga, 
totalizando 266 patógenos y  plagas; además se presentan factores abióticos que afectan 
el rendimiento del cultivo tales como las heladas y las sequias.  
La enfermedad más limitante del cultivo de papa es la producida por  
Phytophthora infestans, este patógeno pertenece al género Phytophthora en el cual se 
agrupan 60 especies, las cuales se han catalogado como importantes enfermedades de 
plantas (Laxalt et al., 2002, Klooster et al., 2000). P. infestans es el agente causal de 
enfermedad conocida como tizón tardío o gota, la cual afecta a varios cultivos de la 
familia Solanaceae y en papa esta enfermedad produce la destrucción o quemazón del 
follaje además de lesiones en el tubérculo (Xiben et al., 2005., Skottrup et al., 2006). 
En Colombia se considera que la gota de la papa es una de las principales 
limitantes fitopatológicas de los cultivos; no sólo porque afecta las cosechas comerciales 
de papa (S. tuberosum y S. phureja L.) y tomate (S. lycopersicum L.), si no porque 
además este patógeno representa una amenaza para otros cultivos que se están 
desarrollando a gran escala en el país en los últimos años, tales como uchuva (Physalis 
peruviana), tomate de árbol (S. betaceum) y lulo (S. quitoense) (Vargas et al., 2009). 
La dispersión de P. infestans se realiza por viento esparciendo esporangios en 
hifas ramificadas que emergen en los estomas de las hojas infectadas bajo condiciones 
de humedad (Skottrup et al., 2006). El patógeno puede llegar a infectar tanto follaje como 
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tubérculos y puede extenderse rápidamente a través del tejido del hospedante, causando 
necrosis. Bajo condiciones favorables el patógeno no solo reduce el rendimiento por 
destrucción del follaje y decrecimiento en desarrollo del tubérculo, también causa la 
pudrición de los tubérculos antes y después del almacenamiento; son por estas razones 
que la enfermedad reduce de manera drástica los rendimientos del cultivo (Runnon et al., 
2010). 
Se han logrado identificar los mecanismos que le permiten mayor patogenicidad a 
este organismo, entre ellos están la migración a nivel mundial de los dos tipos de 
apareamiento de P. infestans y la siembra permanente de variedades de papa con los 
llamados genes mayores. Estos pueden contribuir a seleccionar razas patogénicas del 
hongo que pueden manifestarse con una aparente mayor agresividad frente a cultivos 
susceptibles (López et al., 1997). Desde el punto de vista poblacional, se considera que 
son la recombinación sexual y la selección de individuos resistentes los mecanismos 
evolutivos que le han permitido a P. infestans su éxito reproductivo, siendo este último la 
principal causa de las variantes del patógeno (Reis et al., 2006).  
Para controlar esta enfermedad generalmente se recurre al uso de fungicidas. 
Según el Centro Internacional de la Papa (2010) se requiere un promedio de 10 ó más 
aplicaciones al follaje por ciclo de cultivo para alcanzar rentabilidad, lo que lleva a un 
sobre costo en la producción entre el 10-15 %. Se ha estimado que los costos mundiales 
destinados al control de P. infestans mediante el uso de fungicidas son cercanos a un 
billón de dólares al año (Fiorini et al., 2010). Es necesario considerar que con un mal uso 
de este tipo de control se llega a la aparición de nuevas razas del patógeno que son 
resistentes a fungicidas (Gabriel et al., 2007), además de la contaminación ambiental de 
suelo y aguas (Estrada et al., 2002). 
Evaluación de la heredabilidad y selección combinada en una población de Solanum 
phureja Juz et Buk por su resistencia a Spongospora subterranea (Wallr) Langerh f. sp. 




En el manejo de P. infestans es necesario considerar otras  medidas  de  control,  
tales como el empleo de variedades resistentes, que además de la resistencia al 
patógeno posean altos rendimientos y calidad culinaria aceptable para el mercado 
(Gabriel et al., 2007). Fiorini et al. (2010) establece que el uso de cultivares resistentes 
para el control de gota de la papa es la estrategia más eficaz y económica que existe, ya 
que además de  impedir o dificultar  el establecimiento del patógeno en el cultivo, estos 
están relacionados  con la menor contaminación del suelo, el agua y los alimentos  
debida a la aplicación de fungicidas. 
Los trabajos de mejoramiento genético en busca de variedades con alto grado de 
resistencia a este patógeno tuvieron sus inicios al comienzo del siglo XX; estos 
programas resultaron ser poco exitosos debido a que solo se trabajó en la resistencia 
monogénica o de un solo gen, la cual fue obtenida a partir de un par de genes de la 
especie mexicana Solanum demissum; el poco éxito de este método de control se debe a 
la capacidad que presenta el patógeno de desarrollar nuevos biotipos (Nústez et al., 
2000). 
Un tipo de resistencia que le da una mayor estabilidad a la papa en el tiempo y el 
espacio al daño causado por la gota de la papa, se ha denominado resistencia 
poligénica, de tipo parcial o también llamada resistencia horizontal o duradera, este tipo 
de respuesta al daño producido por P. infestans aparentemente es controlada por 4 o 
más pares de genes y se ha encontrado en algunos cultivares de S. tuberosum ssp. 
Andigena y S. phureja. Entre las especies silvestres más promisorias en sus 
combinaciones híbridas, que han mostrado importante valor para el carácter de 
resistencia a P. infestans se encuentran: S. avilesíi, S. bulbocastanum, S. brachvcarpum,, 
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S. conrmersonii, S. iopetalun, S. stoloniferurn, S. palustre, (brevidens) y S. acaule. 
(Nústez et al., 2000). 
En la especie S. bulbocastanum se ha encontrado resistencia durable a todas las 
razas que se conocen de P. infestans,  las variedades que se derivan de su cruzamiento 
presentan resistencia incluso después de varios ciclos de cultivo. En este cultivar se ha 
encontrado un grupo de cuatro genes homologos presentes en el cromosoma número 
ocho, los cuales son los responsables de la resistencia (Irzhansky y Cohen, 2006).  
Estrada (2002) identifica a la papa criolla (S. phureja) como un material 
especialmente valioso en los programas de mejoramiento, ya que presentar genes de 
resistencia a enfermedades limitantes del cultivo y además resulta compatible con 
variedades silvestres. Los experimentos de Gabriel et al. (2007) de campo y laboratorio 
(cultivos In Vitro) realizados en Bolivia tras tres ciclos de cultivo permitieron determinar 
que S. phureja es uno de los materiales que presenta una mejor respuesta de resistencia 
a P. infestans. 
Escallón et al. (2005) realizaron evaluaciones a partir de las cuales determinaron 
la ausencia de genes mayores en algunos genotipos de S. phureja involucrados en la 
resistencia a P. infestans, debido a que todos los genotipos evaluados presentaron algún 
grado de infección, diferente a lo observado en la variedad testigo Diacol Capiro, que no 
presentó infección, a algunas razas del patógeno, lo cual evidencia que esta variedad 
presenta  por lo menos un gen mayor de resistencia. Evers et al. (2006) realizaron 
trabajos que demuestran que en papa criolla existe una familia de genes denominados 
PR-1 que codifican para proteínas que resultan ser tóxicas para el patógeno y por tanto 
están involucradas en la resistencia horizontal propia de la especie.  
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El objetivo de esta investigación consintió en estimar en una población de medios 
hermanos de S. phureja la heredabilidad de la característica de resistencia a P. infestans  
bajo condiciones del municipio de La Unión (Antioquia). 
2.3 Materiales y métodos 
2.3.1 Localización 
La obtención de semilla prebásica se realizó en el Centro Agropecuario 
―Paysandú‖, de La Universidad Nacional de Colombia, Sede Medellín, el cual se 
encuentra ubicado en Santa Elena corregimiento de Medellín a una altura de 2.550 
msnm, con una temperatura media de 14°C y una precipitación promedio anual de 2.000 
mm.  
La evaluación genética de la resistencia en campo se desarrollo en el municipio 
de la Unión, Veredas La Cabaña (2512msmn) y San Juan (2530msnm) en fincas de 
agricultores. El municipio de la Unión presenta una temperatura promedio de 14 ºC y una 
humedad relativa promedio de 87%. 
2.3.2 Material vegetal 
En la primera etapa de esta investigación se tomaron 75 genotipos no 
emparentados de papa criolla, que producían una buena cantidad de semilla sexual de 
medios hermanos maternos bajo las condiciones agroecológicas de la finca Paysandú. 
En la segunda parte de esta investigación se evaluaron 49 familias de medios hermanos, 
las que presentaron menores problemas de adaptación y mayores tasas de reproducción, 
las cuales fueron evaluadas en fincas de agricultores. 
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2.3.2.1 Obtención de la semilla sexual (TPS) 
De las bayas o frutos de papa producto de polinizaciones naturales se realizó la 
extracción de TPS (True Potato Seed), siguiendo la metodología para la extracción, 
lavado y almacenamiento de semillas de papa, establecida por El CIP (2010).  
Para obtener los semilleros se preparó un sustrato con una mezcla de suelo y 
turba en una proporción 3:1 y se dispuso en platos de icopor debidamente rotulados 
(Figura 11A). El trasplante, bajo condiciones de casa maya, de las plántulas dos meses y 
medio después del establecimiento de los semilleros. Estos fueron dispuestos en 
materos o bolsas plásticas con 1 kg de suelo y fertilizados con 25gr de un fertilizante 
granulado grado 10-20-20 (ver Figura 11B). 
 
Figura 11. Producción de semilla prebásica de S. phureja A. Semilleros de papa criolla. B. 
Trasplante de plántulas de S. phureja a materos. 
La cosecha y selección de genotipos para la siembra en campo se hizo 
aproximadamente tres meses después del trasplante (ver Figura 12) Se seleccionaron 
las familias que tenían un mayor número de tubérculos hijos. 
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Figura 12. Desarrollo plantas de S. phureja procedentes de semilla sexual establecidas bajo 
condiciones de cobertizo. A. Plantas de S. phureja próximas a cosecha. B. Cosecha de 
minitubérculos de S. phureja. 
  
2.3.3 Establecimiento y manejo de los ensayos de campo  
Los minitubérculos fueron llevados a campo donde se establecieron a una 
distancia de 0,9 m entre surcos y 0,3 m entre plantas; en parcelas donde cada familia se 
ubicó con sus respectivas progenies en dos repeticiones y se garantizó la presión de 
inóculo, colocando una variedad susceptible a la gota (S. phureja cv Criolla Colombia) 
como borde de cada unidad experimental, además de rodear cada repetición con surcos 
completos de dicho cultivar. 
Durante el desarrollo del experimento se realizaron las prácticas agronómicas que 
se recomiendan para el control de arvenses, plagas y enfermedades diferentes a la gota 
durante el tiempo que duraron los ensayos. El control de P. infestans  se realizó durante 
4 semanas después de la siembra tiempo durante el cual las plantas alcanzaron 
aproximadamente el 30% de su área foliar, posteriormente no se aplicaron controles 
químicos ni biológicos para el patógeno. 
 
Evaluación de la heredabilidad de la resistencia Phytophthora infestans (Mont) de Bary en una 




Figura 13. Evaluación de P. infestans en hojas de S. phureja. A. Ensayo ubicado en la 
vereda La Cabaña. A. Ensayo ubicado en la vereda San Juan, municipio de La Unión, 
Antioquia. 
2.3.4 Evaluación de la resistencia a P. infestans 
En la población de S. phureja establecida en el municipio de La Unión (Figura 13) 
se realizaron lecturas semanales utilizando la escala propuesta por el CIP (Henfling, 
1987) (Tabla 4). Éstas lecturas se extendieron hasta que los bordes alcances un valor en 
la escala entre 7 y 9.  
Tabla 4. Clave para la evaluación de P. infestans en papa bajo condiciones de campo, 
Tomado de Henfling, 1987 
Valores 
escala del CIP 
P. infestans (%) 
Síntomas 
Media Límites 
1 0   No se observa P. infestans 
2 2,5 Trazas < 5 P. infestans presente. Máximo 10 lesiones por planta 
3 10 5 < 15 
Las plantas parecen sanas, pero las lesiones se pueden 
observar fácilmente al observar de cerca. No se observa una 
área afectada o destruida mayor a 20 foliolos. 
4 25  15< 35 
P. infestans se observa con facilidad en las plantas. Alrededor 
del 25% del área foliar esta cubierto por lesiones o destruido. 
5 50  35< 65 Las plantas lucen verdes, pero todas están afectadas por el 
patógeno, las hojas inferiores muertas. Alrededor del  50% del 
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área foliar está destruida. 
6 75  65< 85 
Las plantas se observan verdes con manchas pardas. 
Alrededor del 75% de la planta afectada. Las hojas de la mitad 
inferior de la planta está destruida. 
7 90  85< 95 
Las plantas no están predominantemente verdes ni pardas. 
Solo las hojas superiores están verdes. Muchos tallos tienen 
lesiones externas. 
8 97,5  95< 100 
La planta se ve parda. Unas cuantas hojas superiores aún 
presentan coloración verde. La mayoría de los tallos están 
lesionados o muertos.  
9 100   Todas las hojas y los tallos están muertos. 
Fueron analizados los valores medios (marca de clase) del porcentaje de 
severidad de la enfermedad y se calculó el Área Bajo la Curva de Progreso de la 
Enfermedad (ABCPE), tal como lo descrito por CIP (2010). Se obtuvo el ABCPE relativa 
con el cociente entre el ABCPE y el ABCPE máximas posible, asumiendo un genotipo 
completamente susceptible desde el principio de las evaluaciones. La selección de 
resistencia a tizón tardío fue hecha en el sentido inverso, es decir entre menor ABCPE 
relativa mayor el grado de resistencia del genotipo. 
2.3.5 Diseño experimental 
Para realizar la parte experimental se utilizó un diseño en Látice desbalanceado 
7x7, con dos repeticiones; la unidad experimental fue constituida por familias con 5 
hermanos medios y dos bordes de un material que se ha encontrado susceptible a P. 
infestans (S. phureja cv Criolla Colombia).  
2.3.6 Análisis estadístico  
En cada localidad, para la obtención de los componentes de varianza que 
permiten calcular la heredabilidad de la característica de resistencia a P. infestans se 
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utilizó un modelo genético aditivo lineal univariado (Sorensen y Gianola, 2002). El modelo 
asumido fue el siguiente:  
ebzhzfz1y 321  μ  
 
donde: y es el vector de observaciones de tamaño n de la variable incidencia de la 
enfermedad. 
 
es la media general de la incidencia de la enfermedad; f es el vector de 
efectos genéticos de las familias; h es el vector de efectos genéticos de hermanos 
medios b es un vector de efectos ambientales asociado a los bloques incompletos. Las 
matrices de incidencia  Z localizan el valor de los efectos correspondiente a cada dato 
observado. 
Para este modelo se asume que los vectores f, h, b y e se distribuyen normal con 






bI  y 
2
eI . Para la estimación de los parámetros se 
utilizó la metodología de estimación Bayesiana, obteniendo como estimativa la mediana 
de la distribución a posteriori, que es aquel valor que minimiza el riego de bayes bajo la 
función de pérdida absoluta. Para todos los parámetros se utilizaron distribuciones a 
priori no informativas (Sorensen y Gianola, 2002). Para el análisis de los datos se utilizó 
el programa R (2011) con el paquete MCMCglmm (2010), el cual implementa el algoritmo 
de GIBBS para ser usado en este tipo de modelos. Se obtuvo una cadena de Markov de 
1.030.000 de la distribución a posteriori conjunta de cada parámetro, considerando las 
primeras 10.000 iteraciones como período de burn-in,  y para la obtención de los valores 
de las distribuciones marginales de cada parámetro se consideró tomar una muestra de 
cada 10 generadas.  
Asimismo, con base en los valores obtenidos en la cadena de Markov, se estimó 
la heredabilidad de la característica. La heredabilidad depende de la población en estudio 
y de la unidad de selección que se utilice, calculándose como el cociente entre la 
Evaluación de la heredabilidad y selección combinada en una población de Solanum 
phureja Juz et Buk por su resistencia a Spongospora subterranea (Wallr) Langerh f. sp. 




varianza aditiva entre unidades de selección y la varianza fenotípica entre unidades de 
selección (Cruz y Carneiro, 2003). Así, la heredabilidad se evaluó bajo los métodos de 
selección entre familias, entre y dentro de familias, masal estratificada y masal simple 
(Tabla 5). 
Tabla 5. Estimación de las varianzas aditiva y fenotípica por unidad de selección, 
dependiendo del método de mejoramiento. 
Método de Selección Variancia aditiva Varianza fenotípica 
Entre familias 2ˆ







ehf    
Entre y dentro de familias 2ˆ3 f  
2ˆ
e  
Masal estratificada 2ˆ4 f  
222 ˆˆˆ
ehf    
Masal simple 2ˆ4 f  
2222 ˆˆˆˆ
ehfb    
Se calculó la ganancia genética esperada para cada método de mejoramiento 
mediante la expresión: 
phi ̂Esperada Ganancia
2   
donde i es la intensidad de selección y depende de la proporción de la población a ser 
parte del grupo de los genotipos seleccionados y de los valores fenotípicos 
correspondientes a una distribución normal, h2 es la heredabilidad en sentido estrecho 
dependiendo del método de selección y p̂  es la desviación estándar fenotípica por 
unidad de selección (Falconer y Mackay, 1996). 
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2.4 Resultados y discusión 
Los resultados experimentales permiten establecer que en los ensayos de gota se 
presentaron altos niveles de inóculo del patógeno. La última evaluación de severidad de 
la enfermedad osciló entre 38% y 93% para la vereda La Cabaña , y en la vereda San 
Juan se encontraron valores entre 35% y 86% (Figura 14), evidenciando que los 







Figura 14. Histograma de frecuencia para la última evaluación de individuos de S. phureja 
donde se muestra como es la respuesta a P. infestans de los individuos de la población con 
respecto a un cultivar altamente susceptible en la vereda la Cabaña (Figura 14A) y la vereda 
San Juan (Figura 14B) en el municipio de La Unión Antioquía.  
Ahora observando los predictores o valores estimados del ABCPE relativa, se 
encuentra que las cinco familias maternas que resultan con menores valores de ABCPE 
relativa son 2, 31, 3, 9 y 8, en la vereda La Cabaña y 142, 3, 70, 14 y 33 en la vereda 
San Juan. Se destaca la familia 3 cuya progenie presentó bajos valores de ABCPE 
relativa en ambas localidades. En la población ubicada en la vereda La Cabaña se 
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observa que los valores medios predichos de ABCPE relativa tienen un rango de 
variación mayor (entre 0.24 y 0.34), al compararlos con los valores medios encontrados 






Figura 15. Predictores lineales bayesianos (BLP) para el efecto de 49 familias maternas e 
intervalos de alta densidad a posteriori de 90% para la severidad de la gota de la papa en 
hojas en dos localidades del municipio de La Unión para 49 familias de hermanos medios. 
Figura 15A Vereda la Cabaña Figura 15B Vereda San Juan. 
Los resultados encontrados permiten establecer que en la población de S. phureja 
evaluada contiene genes de resistencia a P. infestans ya que las condiciones del ensayo 
garantizaron la alta expresión de síntomas. Estos resultados son similares a los 
encontrados por Castillo et al. (2000) quienes clasifican a la papa criolla como uno de los 
cultivares que presenta mayor grado de resistencia a gota de la papa. 
En este mismo sentido Gabriel et al. (2007) realizaron evaluaciones durante tres 
ciclos de cultivo para observar la respuesta de diferentes materiales al ataque de P. 
infestans, entre ellos S. phureja, encontrando que la papa criolla es una de las especies 
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que presenta mayor grado de resistencia a la gota con un valor de Área Bajo la Curva de 
Progreso de la Enfermedad Ponderada igual a 541.  
En cuanto a los parámetros genéticos, la heredabilidad evaluada bajo los cuatro 
sistemas de selección, no presentó diferencias estadísticamente significativas entre las 
heredabilidad obtenidas para los diferentes métodos, pero si se presentaron diferencias a 
nivel de las localidades evaluadas, variando la estimación de la heredabilidad en la finca 
La Cabaña entre 0.54 y 0.35 y en la vereda San Juan los valores de heredabilidad 
resultaron entre 0.08 y 0.05.(Tabla 6). En el caso del ensayo ubicado en la vereda San 
Juan la baja heredabilidad reportada está asociada al estrecho rango de variación 
observado entre los valores medios predichos de las familias. Así, en este ensayo el 
efecto del ambiente fue predominante en la respuesta fenotípica y es necesario 
profundizar en este componente, para poder determinar cuáles condiciones ambientales 
hacen que el efecto genotípico de la resistencia no se exprese en el fenotipo. 
En este sentido Poehlman (2003), advierte que características como el 
rendimiento y la resistencia a enfermedades son altamente influenciados por el ambiente 
y que en general presentan una heredabilidad del carácter baja; además Ñústez (2011) 
explica, que el aumento en las estimaciones de la heredabilidad se produce debido a la 
presencia no sólo de una mayor variación genética en la población, sino también al 
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Tabla 6. Parámetros genéticos estimados e intervalos de alta densidad a posteriori de 90% 
para la severidad de gota de la papa en hojas en dos localidades del municipio de La Unión 
(Antioquia). 
Parámetro 
La Cabaña  San Juan 
 HPD 90%   HPD 90% 
Estimativa Inferior Superior  Estimativa Inferior Superior 
2
Bloque  
0,0000 0,0000 0,0009 
 
0,0039 0,001 0,008 
2
Familia  
0,0013 0,0000 0,0023  0,0002 0,0000 0,001 
2
)(FamiliaHS  
0,0036 0,0016 0,0057 
 
0,0047 0,0024 0,007 
2
Error  
0,0075 0,0065 0,0087  0,0085 0,0071 0,0099 
2
Familiarh  
0,3487 0,0101 0,5247  0,0622 0,0102 0,2614 
2
/ IndividualFamiliarh  
0,5407 0,0118 0,9058  0,0769 0,0121 0,3623 
2
tificadaMasalEstrah  
0,4372 0,0102 0,7185 
 
0,0638 0,0111 0,2974 
2
Masalh  
0,4302 0,0101 0,7107  0,0483 0,01 0,2251 
En el caso de la vereda La Cabaña la heredabilidad evaluada bajo los cuatro 
sistemas de selección, se puede observar que los valores de heredabilidad encontrados 
para la característica de resistencia a P. infestans son medios a altos; en este sentido 
Nitzan et al (2010) aseguran que solo cuando se tiene una alta heredabilidad de una 
característica (indicando un alto componente genético involucrado en la carácter), ésta 
puede ser fácilmente transferida a las nuevas generaciones desarrolladas. 
 En la evaluación de la heredabilidad de la característica de resistencia a gota de 
la papa en poblaciones de papa criolla se encuentran las investigaciones de Haynes y 
Christ (1999) ellas adelantaron estudios en una población compuesta por familias de libre 
polinización de S. phureja x S. stenotomum para heredabilidad en sentido estrecho de la 
resistencia en follaje a P. infestans en condiciones de campo fue 0.78, valor que 
denominaron como alto.  
Constanzo et al. (2004) encontraron una alta heredabilidad de la característica de 
resistencia a gota de la papa, ellos evaluaron una población compuesta por 230 
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hermanos completos producto del cruzamiento entre S. phureja X S. stenotomum,  
durante tres ciclos de cultivo en Pennsylvania Estados Unidos; y los valores de 
heredabilidad en sentido estrecho que hallaron para ésta población fue de 0,67. Haynes y 
Christ (2006a) evaluaron una población producto de este mismo cruzamiento durante dos 
ciclos de cultivo, observando los niveles de resistencia a gota de la papa; ellas 
encontraron una heredabilidad de la característica de resistencia a P. infestans de 0.78 y 
0.77. Producto de este resultado estos autores afirman que la característica de 
resistencia a P. infestans, en la población producto de este hibrido presenta un 
importante componente genético. 
Landeo et al. (1999) encontraron valores de heredabilidad de intermedios a altos 
para la característica de resistencia a gota de la papa. En esta investigación se estimó la 
heredabilidad en sentido estrecho de la característica de resistencia horizontal a P. 
infestans en una población de B3C1 de papa con valores entre 0,40, 0,43 y 0,53; con los 
cuales aseguran se aseguran se puede garantizar éxito en la selección. 
Zúñiga (2000) encontraron valores de heredabilidad bajos para la característica 
de resistencia a P. infestans en una población de S. tuberosum. En este estudio se 
trabajo bajo las condiciones de campo de Valle de Toluca (México) y estimo la 
heredabilidad encontrando un valores relativamente bajos bajo 0.27. 
El Centro Internacional de la Papa en Lima, Perú (Haynes et al. 2007), 
desarrollaron una población de papa tetraploide adaptada a días cortos, con resistencia 
horizontal al tizón, ésta población fue evaluada durante cuatro ciclos de cultivo por su 
resistencia a P. infestans y se estimó la heredabilidad de la característica de resistencia 
en el sentido amplio encontrando una estimación de 0.78, ellos establecieron que esta 
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población es una fuente de material de mejoramiento para desarrollar variedades 
resistentes a gota de la papa en el futuro. 
Haynes y Christ (2006), iniciaron la incorporación de genes de resistencia de tipo 
horizontal en una población de variedades de papa tetraploides adaptadas a días cortos 
en Perú, cuando estimaron la heredabilidad en sentido estrecho, encontraron que esta se 
encontraba en un rango entre 0,41 y 0,71, indicando que el mejoramiento por resistencia 
a P. infestans es posible. 
La falta de correlación genética entre los ambientes es debida a la presencia de la 
interacción genotipo por ambiente y es una de las forma de medir su magnitud (Falconer 
y Macker, 1996). La correlación genética de la característica de severidad a gota de la 
papa entre las localidades de La Cabaña y San Juan es baja (Figura 16) evidenciando 
que hay una alta interacción genotipo por ambiente, en la expresión de la resistencia, es 
decir, puede ser que la expresión de los genes en un ambiente sea diferente a la 
presentada en otro ambiente, o que genes diferentes se expresan en cada ambiente. En 
ese sentido Sousa et al. (2003) indican que cuando un coeficiente de correlación 
genético es bajo entre dos localidades indicaría que los mismos genes (o genes 
similares) no están condicionando la característica en estudio en estos dos ambientes.  
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Figura 16. Correlación genotipo por ambiente para la respuesta de resistencia P. infestans 
en dos localidades del municipio de La Unión (Ant).  
No se presentan diferencias estadísticamente significativas entres las ganancias 
genéticas esperadas para los cuatro métodos de selección evaluados (Figura 17). Sin 
embargo, es de tener en cuenta que para los métodos de selección entre familias y, entre 
y dentro de familias se requieren dos ciclos de cultivo en la selección de los individuos 
que participan genéticamente en la construcción del siguiente ciclo de selección, 
colocando a estos métodos en desventaja frente a los demás métodos de selección 
evaluados. Así, la selección masal indivual o estratificada son mejores alternativas para 
enfrentar el mejoramiento genético de la característica basados en métodos de selección. 
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Figura 17. Ganancias genéticas esperadas en la población de S. phureja  para los diferentes 
métodos de selección, para la respuesta de resistencia a P. infestans  A. Ganancia genética 
esperada si los diferentes métodos de selección se realiza en la vereda La Cabaña. B. 
Ganancia genética esperada si los diferentes métodos de selección se realiza en la vereda 
San Juan municipio de la Unión Antioquia 
En la vereda La Cabaña se hallaron altos valores de heredabilidad (Tabla 6), y por 
lo tanto las mayores ganancias esperadas de selección, recomendando esta localidad 
para realizar las pruebas de progenie en el programa de mejoramiento genético, cuando 
se evalúe la resistencia a P. infestans. En la localidad de La Cabaña si realizamos una 
presión de selección del 20% de los individuos con menor grado de severidad, se estaría 
avanzando aproximadamente en 15 puntos porcentuales en el grado de resistencia a 
gota de la papa y en el caso de la vereda San Juan si aplicamos la misma presión de 
selección para los individuos con menor grado de severidad, se estaría avanzando 3 
puntos porcentuales en el grado de resistencia a la enfermedad. En este sentido Soomro 
et al. (2010) explica que esto puede deberse a la falta de acción de los genes aditivos, 





3 Selección combinada en un población de 
Solanum phureja Juz et Buk por resistencia 
a Spongospora subterranea f. sp. 
subterranea y Phytophthora infestans  
3.1 Resumen 
En los programas de mejoramiento genético frecuentemente es necesario considerar dos 
o más características de interés en la producción y selección de genotipos avanzados. 
Así, en el desarrollo de los programas de mejoramiento, además de conocer parámetros 
genéticos poblacionales tales como la heredabilidad de una característica, es necesario 
determinar el grado de correlación genética entre varias características, ya que esto 
determinará las ganancias de selección que se puedan obtener. Los índices de selección 
combinada, son la forma cuantitativa con la que se seleccionan los genotipos, cuando se 
consideran varias características simultáneamente. El objetivo de esta investigación 
consistió en conocer el grado de correlación genética entre la resistencia a Spongospora 
subterranea f. sp subterranea y Phytophthora infestans en una población de Solanum 
phureja y posteriormente realizar las selección combinada de clones por estas 
características. La investigación se realizó en el municipio de Medellín y de La Unión, 
partiendo de una población conformada por 49 familias de medios hermanos no 
emparentados, con 10 hijos por familia en dos repeticiones. Los resultados muestran que 
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no hay correlación fenotípica, genética familiar ni genética individual para la característica 
de resistencia entre ambas enfermedades. Así, se aplicó la estrategia de niveles 
independientes de selección para encontrar los genotipos con mejor resistencia a las dos 
enfermedades. 
Palabras claves: Mejoramiento genético de papa, Sarna polvosa, Gota de la 
papa, Clones promisorios, Correlación fenotípica, Correlación familiar, Correlación 
individual, Niveles independientes de selección. 
3.2 Introducción 
Los programas de mejoramiento genéticos en papa comenzaron en 1807 en 
Inglaterra. Fue durante la segunda mitad del siglo XIX, donde se dio su pleno apogeo con 
el intercambio de material genético entre Europa y Norte América. Durante el siglo XX el 
mejoramiento en papa fue favorecido por la comprensión de la genética y desde 1909 se 
inicia con la estrategia de la introgresión de genes (Bradshaw y Ramsay, 2009). 
El uso de variedades silvestres en programas de mejoramiento en papa ha 
permitido obtener nuevos cultivares con resistencia a estrés biótico y abiótico. Éstas 
especies resultan compatibles con S. phureja, por lo tanto esta última especie sirve de 
puente para transferir genes especialmente valiosos a variedades comerciales de papa 
(Estrada, 2002). 
Con la selección se busca obtener y aislar grupos de individuos genéticamente 
mejores que la población original; el progreso genético a través de la selección se puede 
lograr solo cuando existe diversidad genética en la población (Estrada, 2000). Es quizás 
este método de mejoramiento el más antiguo del que se tiene registro y según los 
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historiadores, la agricultura inicia a partir de la selección de plantas consideradas mejores 
por los hombre primitivos, los cuales las multiplicaron para su beneficio (Chavez, 1993).  
El proceso de selección en papa inició con la domesticación realizada por los 
agricultores, quienes seleccionaron tubérculos menos tóxicos, con menores niveles de 
glicoalcaloides, plantas con longitud de estolones menores, lo que favoreció la 
concentración de los tubérculos al pie del tallo, plantas con mayor precocidad buscando 
siempre tubérculos de mejor sabor y mayor tamaño (Rodríguez, 2010). 
En papa algunos caracteres tales como, forma del tubérculo, color de la piel, color 
de la pulpa en fresco, profundidad de los ojos, longitud de los estolones y uniformidad de 
los tubérculos se pueden seleccionar en generaciones tempranas del programa de 
mejoramiento. Sin embargo para los caracteres de tipo cuantitativo como rendimiento, 
contenido de almidón, contenido de proteínas y en ocasiones resistencia a plagas y 
enfermedades, la selección de materiales no se puede realizar en etapas tempranas del 
mejoramiento, puesto que son características altamente dependientes de condiciones 
ambientales, cantidad de material clonal a evaluar y el manejo agronómico (Brown, 
2002., Dorozhkin y Cadychegov, 2002). 
Cuando se hace un énfasis excesivo de resistencia a una sola enfermedad se 
pueden limitar en gran parte características importantes como resistencia a otros 
patógenos, rendimiento, contenidos nutricionales y otros caracteres; puesto que se 
presentan los llamados cuellos de botella en el mejoramiento genético (Bisognin y 
Douches, 2002). Con la selección combinada se busca reunir en un solo material 
caracteres de interés, es por esta razón que se considera que con este método de 
mejoramiento se produce un mayor progreso de los genotipos por ciclo de selección 
Evaluación de la heredabilidad y selección combinada en una población de Solanum 
phureja Juz et Buk por su resistencia a Spongospora subterranea (Wallr) Langerh f. sp. 




(Estrada, 2000); cuando se hace la selección para varias características en un solo ciclo 
de cultivo, se reduce el costo de mantenimiento de los clones y también se permite la 
identificación de parentales genotípicamente superiores que pueden ser usados en otros 
cruzamientos (Thill y Peloquin, 1995). 
Hoy se sabe que la mayoría de variedades comerciales de papa son altamente 
susceptibles a enfermedades tan limitantes en el cultivo como es el caso de gota de la 
papa y sarna polvosa. Es por esta razón que se hace necesario que en la selección de 
genotipos se incluya resistencia P. infestans y S. subterranea f. sp. subterranea y que 
ésta sea combinada con características tales como calidad del tubérculo, madurez 
aceptable y características agronómicas deseadas (Bisognin y Douches, 2002, Gabriel et 
al., 2007).  
Se puede consideras que la selección combinada aumenta la eficiencia del 
programa de mejoramiento, ya que se  puede realizar tempranamente, reducir costos y 
ganar tiempo en la obtención de variedades (Bisognin y Douches, 2002, Thill y Peloquin, 
1995). Sin embargo se debe tener en cuenta que al aumentar la presión de selección a la 
población se está perdiendo variabilidad genética, lo que puede resultar altamente lesivo 
en el tiempo (Martínez, 1999). Además, para la selección de clones superiores de papa 
es necesario determinar la interacción genotipo por ambiente y la estabilidad fenotípica 
mediante el análisis de rendimiento-estabilidad (Rodríguez et al., 2009). 
Bisognin y Douches (2002), hacen una buena aproximación de cómo consistir un 
programa de mejoramiento por resistencia genética a P. infesntans y recomienda que 
además de dicha resistencia, es necesario que los materiales que se seleccionen reúnan 
otras características como son la resistencia a otros patógenos, la calidad del tubérculo, 
un aceptable período de maduración, además de caracteres agronómicas interesantes, 
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entre los que se pueden mencionar el porte de la planta, resistencia a condiciones de 
estrés, asimilación continua de nutrientes y la adaptación exitosa a diferentes zonas de 
vida. 
Frecuentemente se encuentra que a la selección un carácter deseado, 
involuntariamente se arrastra otra característica no deseada, por tal motivo resulta 
importante en el programa de mejoramiento establecer cuál es la correlación que se 
presenta entre dos características (Poehlman, 2003). 
La correlación genética entre caracteres, se deben al efecto de los genes 
pleiotrópicos y los grupos de genes fuertemente ligados con causa de tales 
correlaciones, pero también lo puede ser el ambiente, que puede jugar en la misma 
dirección de ambos caracteres, de esta manera se puede establecer que existe una 
correlación ligada a la genética y al ambiente. Es ideal que cuando se seleccione una 
característica en una planta, el cambio que se produce en los otros rasgos de la planta 
sean proporcionales, de tal manera que se llegue a obtener un fenotipo armónico (Pierce, 
2010, Cubero, 2003). 
El conocimiento del mecanismo fundamental de correlación entre diferentes 
caracteres es importante para entender si las dos características están ligadas y basados 
en esta información establecer que estrategias de mejoramiento se seguirán. El objetivo 
de esta investigación fue estimar si en una población de S. phureja existe correlación 
fenotípica y/o genética para la característica de resistencia a S. subterranea f. sp 
subterranea y P. infestans con el fin de realizar la selección combinada de clones por 
ambas características. 
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3.3 Materiales y métodos 
3.3.1 Localización 
La obtención de la semilla verdadera de papa y la obtención de los minitubérculos 
se desarrolló en el Centro Agropecuario ―Paysandú‖, de La Universidad Nacional de 
Colombia, Sede Medellín, localizado en el corregimiento de Santa Elena, municipio de 
Medellín (Antioquia, Colombia), el cual se encuentra ubicado a una altura de 2.550 
msnm, con una temperatura media de 14°C y una precipitación promedio anual de 2.000 
mm  
La evaluación genética de la resistencia en campo se desarrollo en el municipio 
de la Unión, Veredas La Cabaña (2512 msmn) y San Juan (2530 msnm) en fincas de 
agricultores, con registro reciente de alta severidad de la enfermedad. El municipio de la 
Unión presenta una temperatura promedio de 14 ºC y una humedad relativa promedio de 
87%. 
3.3.2 Material vegetal 
Se seleccionaron 75 genotipos no emparentados que hacen parte de la colección 
de trabajo de S phureja, de la Universidad Nacional de Colombia, de las cuales se obtuvo 
una buena cantidad de semilla sexual de medios hermanos maternos bajo las 
condiciones agroecológicas de la finca Paysandú.  
En lotes establecidos con para polinización abierta se realizó la colecta de las 
bayas o frutos. La metodología para la extracción, lavado y almacenamiento de la semilla 
sexual o TPS (True Potato Seed) se realizó siguiendo las recomendaciones establecidas 
por el CIP (2010). Los frutos fueron fermentados durante cinco días, tiempo después del 
cual se lavaron para dejar la semilla libre de cualquier resto de material que llevará a la 
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pérdida de su calidad. Esta semilla se dispuso en bolsas de papel durante cinco días, 
para retirar el exceso de humedad; transcurrido este tiempo se almacenaron en bolsas 
de cierre hermético tipo Ziploc hasta el momento de ser usadas. 
Con el fin de obtener la semilla pre-básica se preparó un sustrato con una mezcla 
de suelo y turba en una proporción 3:1 y se dispuso en platos de icopor debidamente 
rotulados. Dos meses y medio después del establecimiento de los semilleros se inició el 
trasplante de los genotipos. Estos fueron dispuestos en materos o bolsas plásticas con 1 
kg de suelo y fertilizados con 25gr de un fertilizante granulado de grado 10-20-20. 
Aproximadamente tres meses después al trasplante se realizó la cosecha de los 
materiales (Figura 18). Se seleccionaron las familias que presentaron el mayor número 
de hijos. 
 
Figura 18. Cosecha de minitubérculos de S. phureja obtenidos bajo cobertizo 
3.3.3 Establecimiento de experimentos en campo 
En cada localidad, se sembraron 49 familias de medios hermanos maternos, 
siguiendo un diseño en Látice desbalanceado 7x7, con cuatro repeticiones. La unidad 
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experimental fue constituida por familias con cinco hermanos medios sembrados a una 
distancia de 0,9 m entre surcos y 0,3 m entre plantas;  
Dos de las repeticiones se destinaron a evaluar resistencia a P. infestans. Así 
para garantizar la presión de inóculo, se colocó un cultivar susceptible a la gota (S. 
phureja cv Criolla Colombia) como borde de cada unidad experimental, además de 
rodear cada repetición con surcos completos de dicho cultivar. El control de P. infestans  
se realizó durante cuatro semanas después de la siembra tiempo durante el cual las 
plantas alcanzaron aproximadamente el 30% de su área foliar, posteriormente no se 
aplicaron controles químicos ni biológicos para el patógeno. 
Las otras dos repeticiones, contenían exactamente los mismos clones y familias 
en idéntica distribución y se destinaron a evaluar en raíces la resistencia a S. subterranea 
f. sp. subterranea. Para ello, en cada unidad experimental se utilizó como borde el 
cultivar S. phureja cv Criolla Colombia, el cual también es susceptible a esta enfermedad. 
3.3.4 Evaluación de la resistencia a P. infestans 
En la población de S. phureja establecida en el municipio de La Unión se 
realizaron lecturas semanales utilizando la escala propuesta por el CIP (Henfling, 1987) 
(Tabla 7). Éstas lecturas se extendieron hasta que los bordes alcances un valor en la 




Tabla 7. Clave para la evaluación de P. infestans en papa bajo condiciones de campo, 
Tomado de Henfling, 1987 
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escala del CIP 
P. infestans (%) 
Síntomas 
Media Límites 
1 0   No se observa P. infestans 
2 2,5 Trazas < 5 P. infestans presente. Máximo 10 lesiones por planta 
3 10 5 < 15 
Las plantas parecen sanas, pero las lesiones se pueden 
observar fácilmente al observar de cerca. No se observa una 
área afectada o destruida mayor a 20 foliolos. 
4 25  15< 35 
P. infestans se observa con facilidad en las plantas. Alrededor 
del 25% del área foliar esta cubierto por lesiones o destruido. 
5 50  35< 65 
Las plantas lucen verdes, pero todas están afectadas por el 
patógeno, las hojas inferiores muertas. Alrededor del  50% del 
área foliar está destruida. 
6 75  65< 85 
Las plantas se observan verdes con manchas pardas. 
Alrededor del 75% de la planta afectada. Las hojas de la mitad 
inferior de la planta está destruida. 
7 90  85< 95 
Las plantas no están predominantemente verdes ni pardas. 
Solo las hojas superiores están verdes. Muchos tallos tienen 
lesiones externas. 
8 97,5  95< 100 
La planta se ve parda. Unas cuantas hojas superiores aún 
presentan coloración verde. La mayoría de los tallos están 
lesionados o muertos.  
9 100   Todas las hojas y los tallos están muertos. 
Fueron analizados los valores medios (marca de clase) del porcentaje de 
severidad de la enfermedad y se calculó el Área Bajo la Curva de Progreso de la 
Enfermedad (ABCPE), tal como lo descrito por CIP (2010). Se obtuvo el ABCPE relativa 
con el cociente entre el ABCPE y el ABCPE máximas posible, asumiendo un genotipo 
completamente susceptible desde el principio de las evaluaciones. La selección de 
resistencia a tizón tardío fue hecha en el sentido inverso, es decir entre menor ABCPE 
relativa mayor el grado de resistencia del genotipo. 
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3.3.5 Evaluaciones de la resistencia a S. subterranea f. sp. subterranea 
Cuando las parcelas alcanzaron el 60% de la floración total, se realizó la 
evaluación del daño producido por la sarna polvosa en raíces utilizando la escala 
diagramática propuesta por Álvarez et al. (2001) y modificada por González et al. (2009) 
(Figura 19). 
 
Figura 19. Escala de evaluación para la severidad sarna polvosa en raíces. Tomado de 
Álvarez et al. (2001). modificada por González et al. (2009) 
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Luego, las plantas que resultaron asintomáticas, según la evaluación visual en 
campo, se evaluaron en el laboratorio para la detectar la presencia o ausencia del 
patógeno, observando al microscopio segmentos de raíz y con pruebas moleculares 
usando PCR.  
El material para evaluar al microscopio fue lavado con agua corriente para 
eliminar restos de suelo y posteriormente se sumergió en una solución de azul de tripano 
al 0,05% y se colocó durante 10 minutos al baño maría. Una vez realizada la tinción se 
montaron las placas y se realizaron observaciones bajo microscopio de luz. 
Las prueba de PCR múltiple se utilizaron para detectar la presencia de S. 
subterranea f. sp. subterranea en plantas asintomáticas  en las cuales no se encontró 
estructuras del patógeno observando al microscopio, con el fin de determinar por esta 
otra metodología molecular la presencia o ausencia del patógeno en la raíz.  
Se hizo la extracción de ADN de raíces siguiendo la metodología del CTAB 
propuesta por Doyle y Doyle (1990), la cual consistió en un utilizar un buffer de extracción 
(700 mM NaCl; 50 mM Tris HCl pH 8.0; 10 mM EDTA; 2% P/V de CTAB y 1% 
mercaptoetanol). Posterior se realizó el lavado de la fase orgánica con fenol:cloroformo y 
la precipitación de los ácidos nucleicos con dos volúmenes de alcohol absoluto y Acetato 
de Sodio 3M.Finalmente el pellet generado es disuelto en agua destilada estéril.  
La PCR se realizó utilizando dos pares de primer específicos (ambos amplían la 
región ITS del ADNr), Spo8 (5’CTG GGT GCG ATT GTC TGT TG 3’) y Spo9 (5’ CAC 
GCC AAT GGT TAG AGA CG 3’) diseñados por Bulman y Marshall (1998), para 
amplificar la región de DNAr de 390pb y los primer SsF (5´ GTC GGT TCT ACC GGC 
AGA CC 3´) y SsR (5´ GCA CGC CAA TGG TTA GAG ACG 3´) diseñados por Qu et al. 
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(2006) para amplificar una región del DNAr de 434 pb. Las reacciones de PCR incluirán 
0.5 µM de cada primer, 1 U de Taq DNA polimerasa recombinante (Fermentas, Vilnius, 
Lithuania), 0.2 mM de cada dNTP, 1X de buffer de enzima (100 mM Tris-HCl (pH 8.8), 
1.8 mM MgCl2, 1 μL de DNA y un volumen total de 25 µL. Las reacciones de PCR 
incluyeron 0,5 µM de cada primer, 1 U de Taq DNA polimerasa recombinante 
(Fermentas, Vilnius, Lithuania)., 0.2 mM de cada dNTP., 1X de buffer de enzima (100 mM 
Tris-HCl (pH 8.8), 1.8 mM MgCl2., 1 μL de DNA y un volumen total de 25 µL. Las 
amplificaciones se realizaron en un termociclador T3 (Biometra, Alemania) con una 
desnaturalización inicial a 98°C por 3 min, seguida por 40 ciclos de 94°C por 0.5 min, 
57°C por 30 seg, 72° C por 1 min y un período final de extensión a 72 °C por 10 min. 
Luego de la amplificación, se tomaron 5 µL de los productos de reacción y se separaron 
por electroforesis en gel de agarosa al 1.5%., adicionando con 5 µL de EZ VISION (10 
mg mL-1). La visualización de las bandas se realizó bajo luz ultravioleta utilizando el 
sistema digital de análisis Bio Doc Analyze (Biometra). 
3.3.6 Análisis estadístico  
En cada localidad, para la obtención de los componentes de varianza que 
permiten calcular la heredabilidad de la característica de resistencia a P. infestans se 
utilizó un modelo genético aditivo lineal multivariado (Sorensen y Gianola, 2002). El 







































































































Donde los subíndices 1 y 2, representan las variables resistencia a P. infestans  y a S. 
subterranea f. sp. subterranea, respectivamente. Asimismo por cada característica se 
tiene que, y es el vector de observaciones de tamaño n de la variable incidencia de la 
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es la media general de la incidencia de la enfermedad; f es el vector de 
efectos genéticos de las familias; h es el vector de efectos genéticos de hermanos 
medios b es un vector de efectos ambientales asociado a los bloques incompletos. Las 
matrices de incidencia Q, W y Z localizan el valor de los efectos correspondiente a cada 
dato observado. 



















































































































































































donde I indica la matriz identidad del tamaño apropiado para cada efecto. Para la 
estimación de los parámetros se utilizó la metodología de estimación Bayesiana, 
obteniendo como estimativa la mediana de la distribución a posteriori, que es aquel valor 
que minimiza el riego de bayes bajo la función de pérdida absoluta. Para todos los 
parámetros se utilizaron distribuciones a priori no informativas (Sorensen y Gianola, 
2002). Para el análisis de los datos se utilizó el programa R (2011) con el paquete 
MCMCglmm (2010), el cual implementa el algoritmo de GIBBS para ser usado en este 
tipo de modelos. Se obtuvo una cadena de Markov de 1.030.000 de la distribución a 
posteriori conjunta de cada parámetro, considerando las primeras 10.000 iteraciones 
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como período de burn-in,  y para la obtención de los valores de las distribuciones 
marginales de cada parámetro se consideró tomar una muestra de cada 10 generadas.  
Asimismo, con base en los valores obtenidos en la cadena de Markov, se estimó 
























Finalmente la correlación fenotípica se calculó mediante el coeficiente de 
correlación de Pearson utilizando los valores originales, para cada una de las 
características. 
3.4 Resultados y discusión  
No se presentó correlación fenotípica para la respuesta de resistencia a sarna 
polvosa y gota de la papa en la población de S. phureja evaluada (Figura 20). Es decir 
los resultados del avance de la enfermedad producida por P. infestans en hoja no 
correlacionaron con el daño producido por S. subterranea f. sp subterranea en raíz, en 
ambos ambientes evaluados en el municipio de La Unión. 
La correlación fenotípica es una función de dos componentes que son la 
correlación genética y la correlación ambiental. En la primera se determina que las dos 
características están ligadas genéticamente y en la segunda, que unas condiciones 
ambientales bióticas o abióticas en particular direccionen la expresión fenotípica de dos 
características y estas se correlacionen positiva o negativamente (Pierce, 2010).  
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Figura 20. Correlación fenotípica entre la característica de resistencia a P. infestans y S. 
subterranea f. sp. subterranea en una población de S. phureja estimada en la vereda la 
Cabaña (Figura 19A) y la vereda San Juan (Figura 19B) en el municipio de La Unión 
Antioquía.  
Teniendo en cuenta lo anterior, se pueden establecer dos hipótesis del por qué no 
se presenta correlación fenotípica en la población de S. phureja en estudio. La primera es 
que exista correlación genética pero el efecto ambiente va en sentido opuesto, por lo que 
la correlación fenotípica total es nula. La otra posibilidad es que ninguna de las dos 
exista. 
Ahora cuando se evaluó la correlación genética a través de los individuos o las 
familias, se encontró que no hay asociación en la respuesta de resistencia a P. infestans 
y S. subterranea f. sp. subterranea en la población evaluada (Figura 21 y Figura 22). De 
esta manera si se seleccionan familias o individuos con una respuesta de resistencia a S. 
subterranea f. sp. subterranea, no necesariamente estas mismas familias o individuos 
presentaran la característica de resistencia a P. infestans. 
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Figura 21. Correlación familiar entre la característica de resistencia a P. infestans y S. 
subterranea f. sp. subterranea en una población de S. phureja estimada en la vereda la 
Cabaña (Figura 20A) y la vereda San Juan (Figura 20B) en el municipio de La Unión 
Antioquía.  
Al no presentarse correlación genética ni fenotípica, entonces se descarta la 
presencia de correlación ambiental. Esto indica que, en el caso de la presente 
investigación no hay un ambiente donde se pueda seleccionar favorablemente las dos 
características simultáneamente, al igual que un genotipo puede contener o no la 
resistencia para una o ambas características, y en términos poblaciones, la respuesta a 
la selección es independiente. 
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Figura 22. Correlación individual entre la característica de resistencia a P. infestans y S. 
subterranea f. sp. subterranea en una población de S. phureja estimada en la vereda la 
Cabaña (Figura 21A) y la vereda San Juan (Figura 21B) en el municipio de La Unión 
Antioquía. 
Cruz y Caneiro (2003) y Falconer y Macray (1996) explican que cuando se desea 
realizar selección de características no correlacionadas la mejor estrategia es seleccionar 
en tandem o por niveles independientes de selección. Así por ejemplo, en el método de 
selección en tandem se realiza en un ciclo de cultivo la selección de las mejores familias 
o individuos que presenten resistencia a S. subterranea f. sp. subterranea y en el 
siguiente ciclo se seleccionan las más resistentes a P. infestans hasta llegar a obtener 
los materiales deseados. En la selección por niveles independientes en un solo ciclo de 
cultivo se seleccionan las familias o individuos con mayor resistencia a S. subterranea f. 
sp. subterranea y a P. infestans, de manera independiente. Cabe notar que este último 
método presenta una dificultad y es que en este se puede agota rápidamente la 
variabilidad genética presente en la población. 
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Figura 23. Clones seleccionados como materiales promisorios en la vereda San Juan 
siguiendo el esquema de niveles independientes selección. A Genotipo 69 última 
evaluación de gota 4 y evaluación de sarna polvosa 1. B. Genotipo 142 última evaluación de 
gota 4 y evaluación de sarna polvosa 1. 
Siguiendo la metodología de niveles independientes de selección se 
seleccionaron clones promisorios para el programa de mejoramiento (Figura 24 y Figura 
23) los cuales seguirán siendo evaluados en un mayor número de ambientes con el fin de 
seguir observando su comportamiento. 
 
Figura 24. Clones seleccionados como materiales promisorios en la vereda La Cabaña 
siguiendo el esquema de niveles independientes selección. A Genotipo 116 última 
evaluación de gota 4 y evaluación de sarna polvosa 1. B Genotipo 127,8 última evaluación 
de gota 4 y evaluación de sarna polvosa 2. C Genotipo 127,9 última evaluación de gota 4 y 
evaluación de sarna polvosa 2. D Genotipo 131 última evaluación de gota 5 y evaluación de 




4 Conclusiones  
 Los valores de heredabilidad de la resistencia a S. subterranea f. sp subterranea 
fueron medianos a bajos, independiente del método de selección empleado, 
indicando que el efecto aditivo de los genes no tiene gran peso en la proporción de la 
variabilidad fenotípica observada, mientras que el ambiente si realizó un efecto 
bastante marcado. 
 No se encontró correlación genética para la severidad de sarna polvosa entre las 
localidades, evidenciando que posiblemente no se presentan los mismos 
mecanismos genéticos involucrados en la expresión de severidad del patógeno, entre 
ambas localidades. 
 La heredabilidad de la resistencia a P. infestans en la población de papa criolla 
presentó resultados contrastantes entre las dos localidades evaluadas, el ensayo 
ubicado en la finca La Cabaña, presento valores de la característica medios y en la 
finca San Juan los valores de heredabilidad fueron bastante bajos. Por lo tanto se 
recomienda la localidad de La Cabaña para realizar los procesos de selección por 
esta característica en el programa de mejoramiento. 
 Las características de resistencia a S. subterranea f. sp subterranea y P. infestans en 
la población de S. phureja evaluada no se encuentran correlacionadas, por lo que se 
puede aplicar las estrategias de selección en tándem o la de niveles independientes 
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de selección. Usando esta última se encontraron seis clones promisorios con 
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